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RESUMEN
El presente trabajo está dividido en dos capítulos con abordajes y propósitos diferentes entorno
al significado y el papel que tienen las estructuras morfológicas. En el Capítulo I, partiendo de
que las estructuras son sistemas jerárquicos, que pueden ser abordados desde diferentes escalas
de estudio dependiendo de las relaciones existentes entre los propios elementos que hacen a la
estructura  como  un  todo,  y  las  funciones  asociadas  a  ellas,  se  propone  que  la  estructura
morfológica  es  definida  dadas  las  siguientes  características:  (i)  la  escala  que  la  define  es
arbitraria en un contexto morfológico, dado que la misma depende del nivel de resolución en que
se desempeñan las funciones, i.e. la escala es definida en el momento que le es asociado un
componente funcional a la estructura; (ii) es  multiquasifractal, es decir, los sistemas definidos
presentan  estructuras  discernibles  en  cualquier  escala  espacial  y  sus  fluctuaciones  tienden  a
seguir reglas de distribución de abundancia de ley de potencia, las cuales están limitadas dentro
de lo que ontológicamente representa un sistema vivo, siendo que este tipo de relaciones son
prevalecientes  en  biología;  (iii)  simorfosis,  la  selección  natural  favorece  estructuras  que  son
reguladas de forma a ser eficientes en materiales (menos costosas morfogenéticamente) y que
optimicen el  funcionamiento como un todo de la misma; (iv)  autoorganización:  este tipo de
sistemas evolucionan solos hacia un estado crítico donde una perturbación pequeña puede causar
efectos  de  cualquier  tamaño,  llevando  a  que  las  características  iniciales  del  sistema  se
modifiquen y autoorganicen hacia un nuevo estado; (v) están sujetas a Selección Natural y otros
mecanismos evolutivos.  En el  capítulo  II  se  abordan aspectos  ecológicos  relacionados  a  las
estructuras morfológicas,  proponiendo un modelo que pretende entender la ocurrencia de las
especies  utlizando  como  proxy la  propia  variación  en  la  morfología.  En  ese  sentido  son
presentados tres escenarios de un continuo de posibilidades que representan padrones diferentes
de la distribución de las variaciones morfológicas de las especies en el  espacio,  midiendo la
misma a partir de la curva de curtosis de la frecuencia de los atributos morfológicos. Siendo así,
en  situaciones  donde  la  especie  ocupa  un  tamaño  de  área  de  distribución  mayor  y/o  más
heterogénea,  se  espera  encontrar  una  variabilidad  morfométrica  mayor  representada  por  una
curva platicúrtica. A medida que la variación se reduce, la curva de curtosis tiende a ser menos
achatada, siendo caracterizada una curva mesocúrtica cuando la variación . Cuando la misma es
leptocúrtica,  podemos  interpretar  que  los  grupos  de  individuos  analizados  presentan  una
variación mínima. Esto puede relacionarse a un tamaño de área de distribución menor y/o más
homogénea. Por lo tanto, podemos encontrar un patrón de variabilidad morfológica en especies
con  tamaños  de  áreas  de  distribución,  grado  de  heterogeneidad  del  paisaje  y  regímenes  de
perturbación diferentes ya que estarían expuestas a distintas presiones de selección.  
Palabras clave: Autoorganización. Multiquasifractales. Curtosis. 
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RESUMO
O presente trabalho está dividido em dois capítulos com abordagens e finalidades diferentes, que
tratam sobre o significado e o papel  das estruturas morfológicas.  No Capítulo I,  partindo do
princípio de que as estruturas são sistemas hierárquicos, que podem ser abordados a partir de
diferentes escalas de estudo, dependendo das relações entre os próprios elementos que compõem
a estrutura como um todo, e as funções a elas associadas, é proposto que a estrutura morfológica
é definida levando em conta as seguintes características: (i) a escala é arbitrária em um contexto
morfológico, uma vez que depende do grau de resolução no qual são executadas as funções, isto
é, a escala é definida no momento em que se associa a ela um componente funcional à estrutura;
(ii)  é  multiquasifractal,  ou seja,  os sistemas definidos têm estruturas perceptíveis em qualquer
escala espacial e suas flutuações tendem a seguir as regras de distribuição de lei de potência, que
são limitados no que ontologicamente representa um sistema vivo, sendo que essas relações são
predominantes  na  biologia;  (iii)  simorfose,  a  seleção  natural  favorece  estruturas  que  são
reguladas de forma a ser eficiente em materiais  (menos  custosas morfogeneticamente) e que
optimizam o funcionamiento do sistema como um todo; (iv) a auto-organização: estes sistemas
evoluem em um estado crítico em que uma pequena perturbação pode causar efeitos de qualquer
tamanho,  levando  a  que as  características  iniciais  do  sistema  são  modificados  e  se  auto-
organizam para  um  novo  estado;  (v)  estão  sujeitos  a  seleção  natural  e  outros  mecanismos
evolutivos.  No  Capítulo  II  são  abordados  aspectos  ecológicos  relacionados  às estruturas
morfológicas,  propondo  um  modelo  que  procura  compreender  a  ocorrência  das espécies,
utilizando como proxy a própria  variação  na morfologia. Nesse sentido, são apresentados três
cenários de um continuum de possibilidades que representam diferentes padrões de distribuição
da  variação  morfológica  de  espécies  no  espaço,  medidas a  partir  da  curva  de  curtose  da
frequência dos atributos morfológicos. Assim, em situações em que a espécie ocupa um área de
tamanho  maior  e/ou  mais  heterogênea,  espera-se  encontrar  uma  maior  variabilidade
morfométrica, representada numa curva platicúrtica. À medida que a variação é reduzida, a curva
de curtose tende a ser menos achatada.  À medida que as curvas vão se tornando leptocúrticas,
podemos  interpretar  que  os  grupos  dos indivíduos  analisados  apresentam variação  cada  vez
menor.  Isto  pode  relacionar-se  a  um  tamanho  de  distribuição  de  área  menor  e/ou  mais
homogênea. Portanto, podemos encontrar um padrão de variabilidade morfológica em espécies
com  tamanhos  de  áreas  de  distribuição,  grau  de  heterogeneidade  da  paisagem e  diferentes
regimes de perturbação, dado que elas seriam expostas a diferentes pressões de seleção. 
Palabras-chave: Autoorganização. Multiquasifractais. Curtose. 
7
SUMÁRIO
1. CAPÍTULO I – UN NUEVO ALCANCE PARA EL CONCEPTO DE 
SIMORFOSIS
1.1 SOBRE LA NATURALEZA DE LAS ESTRUCTURAS MORFOLÓGICAS….. 9
1.1.1 Energía y Materia……………………………………………………………….. 9
1.1.2 Morfología y Función.………………………………………………………….. 10
1.1.2.1 El debate entorno al papel de la función en biología y su relación con la       
estructura…………………………………………………………………….………………… 11
1.1.2.2 Las teorías de optimización.………………………………………………….…….. 13
1.2  EL PRINCIPIO DE  SIMORFOSIS…...…………………………………...……. 13
1.2.1 Simorfosis en el contexto de debate sobre función…….……………………….. 15
1.3  AUTOORGANIZACIÓN.……………………………………………………….. 15
1.4  ESTRUCTURAS MORFOLÓGICAS Y TEORÍA FRACTAL …………………. 16
1.5 SOBRE LA MULTIQUASIFRACTALIDAD DE LAS ESTRUCTURAS 
MORFOLÓGICAS, SIMORFOSIS Y AUTOORGANIZACIÓN: UN CONCEPTO 
INTEGRADOR………………………………………………………………………. 19
1.5.1 El caso del exoesqueleto de insectos como ejemplo……………………………. 22
1.5.2  El concepto en un contexto de constantes variaciones: implicaciones de los
distintos grados de correlación entre las funciones.………………………………….. 23
1.6 CONSIDERACIONES FINALES………………………………………………... 24
2. CAPÍTULO  II  –  MODELO  CONCEPTUAL  DE  LA  DISTRIBUCIÓN
ESPACIAL DE LA VARIACIÓN MORFOLÓGICA
2.1 MORFOLOGÍA, FUNCIÓN Y AMBIENTE: ALGUNAS CUESTIONES 
ECOLÓGICAS……………………….……………………….……………………… 25
2.1.1 Influencia del ambiente en la morfología ………...……………………………. 25
2.1.2 Variación morfológica …………………………….. 26
2.1.3 Influencia de la morfología en la ecología y viceversa……….………………... 28
2.2  MODELO  CONCEPTUAL DE LA VARIACIÓN  MORFOLÓGICA EN  EL
ESPACIO GEOGRÁFICO.……………………….………………………………….. 30
2.2.1 Abordaje metodológico……………………….………………………………… 31
2.2.2 Discusión del Modelo……………………….………………………………….. 35
2.3 CONSIDERACIONES FINALES……………………….………………………. 36
3. REFERENCIAS BIBLIOGRÁFICAS……………………….…………………….. 38
8
CAPÍTULO I -  UN NUEVO ALCANCE PARA EL CONCEPTO DE SIMORFOSIS
It is interesting to contemplate an entangled bank, clothed with many plants of many kinds, with
birds singing on the bushes, with various insects flitting about, and with worms crawling through
the damp earth, and to reflect that these elaborately constructed forms, so different in each other,
and dependent on each other in so complex a manner, have all been produced by laws acting
around us. 
The Origin of Species, Charles Darwin 1859.
1.1. SOBRE LA NATURALEZA DE LAS ESTRUCTURAS MORFOLÓGICAS
1.1.1. Energía y Materia
Seres vivos somos al igual que todo lo que está en el Universo: materia y energía
organizada de una forma específica, de una forma que nos define como tales. La vida puede ser
entendida como una propiedad emergente de la propia organización de la materia y de los procesos
energéticos intrínsecos a ella. Lo que distingue a la misma frente a todos los demás sistemas que
pueden ser definidos, son  los procesos de disipación-conducción de estos dos componentes, que
ocurren entre los seres vivos, y entre ellos y el medio en el que se encuentran (PERUNOV et al.
2014). En ese sentido la vida puede ser vista como una estructura disipativa (estable en un rango
finito de condiciones y sensible a flujos externos al sistema) distante del equilibrio que mantiene su
nivel local de organización, a expensas de producir entropía (grado de desorden, de irreversibilidad)
en  el  sistema más  grande del  que  forma parte  (SCHNEIDER & KAY 1994).  Por  lo  tanto,  un
organismo permanece vivo en un estado altamente organizado,  tomando energía  de fuera de sí
mismo, es decir, de un sistema de abarcamiento más grande, y procesándola para producir un estado
de entropía inferior dentro de sí mismo (ULANOWICZ & HANNON 1987). El crecimiento, el
desarrollo y la evolución tienden de esa manera a evolucionar a estructuras que otorguen la mejor
vía disipativa (SCHNEIDER & KAY 1994). Un ejemplo de ello son las estructuras fractales de las
cuales hablaremos más adelante.  
La organización estructural es clave para entender las características de los sistemas
biológicos. Dependiendo de la organización de la materia en el espacio, los procesos energéticos
van  a  ser  más  o  menos  estables  y  eficientes,  imponiendo  restricciones  sobre  el  sistema  y  las
funciones que este desempeña. Los límites impuestos por estas restricciones físicas conllevan a la
necesidad de  balances  costo-beneficio (trade-off)  entre  las  diversas  funciones  o estructuras  que
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asumen una distribución en el espacio (IRSCHICK & HENNINGSEN 2009). Es por esa razón
que la energía es considerada el eje central para el estudio de los sistemas biológicos, tanto en un
contexto morfofisiológico, como ecológico y evolutivo (BROWN et al. 2004). 
Así,  si  bien  los  sistemas  biológicos  no  pueden  alterar  las  propiedades  físico-
químicas  de  la  materia  y  la  energía,  dentro  de  las  restricciones  mencionadas  la  estructuras
biológicas pueden seguir un amplio espectro de opciones, mas o menos robustas y constantes,
más o menos flexibles o adaptativas (DECHNIK 2014). Un ejemplo lo constituye la manera en
que se organizan las proteínas presentado por Keinrad (2004). La autora coloca que si se conoce
solamente la estructura primaria de una proteína, es decir la secuencia de aminoácidos que la
conforman, resulta muy difícil predecir cuál será su estructura terciaria, o sea la manera en que
se organiza  en el  espacio.  Esto  se  debe  a  que  en  el  proceso  de  plegamiento  de  la  proteína
intervienen  numerosos  procesos  físico-químicos,  lo  que  ocasiona  que,  en  muchos  casos,  la
estructura  terciaria  sea  prácticamente  impredecible.  No  obstante,  el  que  la  conformación
tridimensional pueda ser impredecible no significa que el plegamiento sea un proceso azaroso.
Sucede que hay un número limitado de posibles estructuras tridimensionales para una secuencia
de  aminoácidos  dada  y  que  algunas  son  termodinámicamente  más  estables  que  otras.  Esto
permite que los procesos celulares se lleven a cabo de igual manera una y otra vez. Esta es una
forma de ejemplificar como diferentes conformaciones que las estructuras pueden adoptar, se dan
dentro de límites o restricciones intrínsecas a cuestiones energéticas, y caracterizan la naturaleza
de los sistemas, demostrando que la existencia de varias conformaciones posibles supone cierta
adaptabilidad o flexibilidad, mientras que el hecho de que el plegamiento no sea un proceso
totalmente azaroso confiere robustez al sistema (DECHNIK 2014).
1.1.2. Morfología y función 
Un ser  vivo  es  un  sistema de  orden dupla:  estructural  y  funcional,  estático  y
dinámico,  que ocupa un lugar  en el  espacio  y en el  tiempo (VALVERDE et  al.  2015).  Las
estructuras que lo caracterizan son definidas por la naturaleza y el tipo de organización de la
materia en el espacio, y su delimitación -en el intento de querer entenderlas- depende del criterio
que se utilice para describirlas. Las mismas pueden variar con el tiempo y adoptar diferentes
conformaciones, las cuales prevalecen dependiendo de como se den los procesos energéticos que
la  restringen  y  constituyen,  y  de  como  todo  esto  es  modulado  a  su  vez  por  los  procesos
evolutivos y su interacción con el ambiente. 
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Si bien las estructuras constituyen a un ser vivo, las mismas no serían per se si no
desempeñaran alguna función. Función en un sentido estricto puede definirse como la actividad
o al conjunto de actividades que pueden desempeñar uno o varios elementos a la vez, de manera
complementaria en orden a la consecución de un objetivo (IRSCHICK & HENNINGSEN 2009),
sin  embargo en  la  biología,  principalmente  en  un  contexto  evolutivo,  este  concepto  ha  sido
protagonista de un intenso debate. 
1.1.2.1 El debate entorno al papel de la función en biología y su relación con la estructura.
Función es uno de los conceptos centrales en la biología (NUNES NETO et al.
2013). El papel de las mismas, su origen y su relación con las estructuras ha sido interpretado de
manera muy diversa por diferentes autores. Es importante para los fines e intenciones de este
trabajo  hacer  algunas  consideraciones  generales,  ya  que  caso  contrario,  podemos  incurrir  a
errores  interpretativos  que surgen del  inminente debate  que existe  entorno al  concepto,  y  la
consiguiente variedad de percepciones que se puede tener sobre el tema.
En líneas generales se distinguen dos grandes corrientes, por un lado, hay quienes
defienden que la morfología existe y persiste porque realiza una función, y que la función es a su
vez  una  consecuencia  de  la  morfología  existir  (WRIGHT 1973),  colocando  a  la  Selección
Natural  como  única  fuente  estructurante  y  como  única  promotora  de  novedades  evolutivas
(NUNES-NETO & EL-HANI 2009), y por el otro lado tenemos el abordaje de análisis funcional
de Cummins (CUMMINS 2002), quien entiende la función en un contexto sistémico. 
El  primer  abordaje  nombrado  hace  referencia  a  la  denominada  concepción
etiológica de función (CAPONI 2010). Según la misma atributos morfológicos aumentan sus
frecuencias  en las  poblaciones  por causa de sus funciones,  i.e.  son apenas seleccionadas  las
estructuras  morfológicas  que proporcionen un desempeño funcional  ventajoso,  radicando las
explicaciones de la conformación orgánica unicamente en relación a la función que desenvuelven
(CAPONI 2013). Este abordaje ha sido largamente discutido y criticado, ya que: (i) desconsidera
otros factores tales como la deriva o restricciones físicas y de desarrollo como promotoras de
evolución, sesgando así el análisis, dado que no se puede afirmar que la selección natural tiene
un lugar exclusivo en todas las explicaciones evolutivas,  y (ii) considera que toda estructura
existe por haber sido alvo de selección, siendo que muchas estructuras emergen y se desarrollan
sin ningún tipo de función previa o con otras funciones distintas a las actuales (NUNES-NETO
& EL-HANI 2009).
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Por otro lado, la propuesta de Cummins intenta contraponerse a las fallas de la
concepción  etiológica  de  función  (CAPONI  2010;  NUNES-NETO  &  EL-HANI  2009).   A
grandes  rasgos,  Cummins  observa  que  es  necesario  mirar  para  la  economía  compleja  de  la
unidad entera de evolución (CUMMINS 2002, p. 168), y que los atributos no existen por causa
de  sus  funciones,  sino  que  por  el  contrario,  los  procesos  que  producen  la  morfología  son
"insensibles" a la función. De esa manera define función en términos de las capacidades de las
partes de los componentes. Según este modo de entender, cualquier proceso puede ser analizado
funcionalmente,  imputando  a  cada  uno  de  sus  elementos  un  papel  causal  en  su  desarrollo
(CAPONI 2013). Sin embargo, este último abordaje también ha recibido críticas. Según Nunes-
Neto & El-Hani (2009) las mismas se resumen en que el mismo es excesivamente liberal (porque
permite tratar como funciones, efectos que no son intuitivamente entendidos como tales) y que
existe una ausencia de distinción entre función y accidente, aunque salientan que esto es una
propia característica de la  propuesta  de  Cummins mas  que una objeción,  dada  la  naturaleza
interpretativa sistémica -esbozada en la importancia de la naturaleza de las interacciones entre
los elementos- y no histórica del concepto (el ser o no un accidente es un aspecto relevante si se
busca el por qué del origen de la estructura).
Más allá de las críticas que cada abordaje puede tener, ambos, así  como otras
tantas propuestas más son utilizados en la actualidad. Esto constituye argumento suficiente para
resaltar  la  necesidad  de  aceptar  un  pluralismo  en  relación  a  las  teorías  acerca  del  análisis
funcional y la propia entidad funcional en sí. Principalmente por el hecho de que la función no
deja de ser el efecto o el fenómeno que comprendemos en virtud de sus consecuencias en cada
caso  de  explicación  (CAPONI  2010),  por  lo  que  el  contexto  en  el  que  se  desarrollan  las
explicaciones cumple un rol primordial y puede variar. Como coloca Ponce (1987 apud CAPONI
2010; NUNES-NETO & EL-HANI 2009), “la relación entre los fines y las entidades funcionales
debe basarse en las necesidades de conocimiento y de inteligibilidad”, de forma que “fin” y
“entidad funcional” juegan un papel en virtud de su posición dentro de un argumento explicativo.
Desde esta perspectiva entonces, no hay funciones con independencia de nuestras
concepciones del mundo. Son nuestros intereses y concepciones de los fenómenos naturales que
guían nuestra propia manera de explicarlas. Finalmente, las capacidades funcionales de todo el
organismo  representan  el  resultado  final  de  los  atributos  morfológicos,  fisiológicos  y  de
comportamiento  de  los  organismos,  por  lo  que  su  estudio  requiere  un  enfoque  integrador
(IRSCHICK & HENNINGSEN 2009).
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1.1.2.2 Las teorías de optimización
La idea de que existen "mejores valores" de alguna función dada una variedad de
diferentes tipos de fines y diferentes tipos de estructuras, nos lleva a la idea de óptimo.  Este
concepto que deriva del latín «optimus» (mejor) se utilizó originalmente en 1879 en un contexto
biológico,  para  indicar  la  cantidad de alimento  que  promovía  el  máximo crecimiento  en  un
animal (JONES 1998). La postulación de la existencia de óptimos como la mejor de todas las
posibilidades y la optimización como un proceso que se mueve hacia un estado de "perfección"
sin embargo ha sido una idea profundamente criticada por los biólogos evolutivos por una serie
de razones (JONES 1998; LEVINS 1962; SMITH 1978; WATERS 2014), asi como la idea de
función sensu Wright anteriormente colocada. De esa manera otros abordajes han sido utilizados,
los  cuales  consideran  la  optimización  como  un  proceso  de  maximización  del  beneficio  o
minimización de los costos, o la mejor solución de compromiso entre éstas dos (JONES 1998).
De esta manera, el actual papel de las teorías de optimización en la biología no
pasa por demostrar que los organismos optimizan estructuras o funciones (SMITH 1978), en el
sentido de alcanzar un ideal “platónico”, un estado de perfección, sino que pasa por entender las
relaciones entre estructura y función en un contexto de eficiencia, de mayor eficiencia. 
1.2  EL PRINCIPIO DE SIMORFOSIS
Como vimos, el balance entre la adquisición y el gasto de energía es crítico para
la sobrevivencia y el  éxito reproductivo de los organismos (WIKELSKI 2009). Este balance
depende de la interacción entre el mecanismo de obtención de la energía y materia del medio, la
asimilación de la misma, y el gasto metabólico que realiza cada organismo (WEST & BROWN
2005). Podría esperarse entonces, en términos energéticos, que los organismos que maximicen la
diferencia entre la entrada de energía y los costos de funcionamiento serán favorecidos por la
selección  (BOZINOVIC  &  CANALS  2007).  De  este  modo  se  podría  entender  el  proceso
adaptativo como la ruta de optimización del uso de la energía sujeta a las restricciones impuestas
por el medio, sean estas dadas por el modo de vida, una restricción del espacio u otra condición
(BOZINOVIC & CANALS 2007). 
Fue mencionado que la morfología restringe el  intervalo de desempeño de las
diferentes funciones que el organismo debe llevar a cabo para poder sobrevivir. Por otro lado
vimos que las estructuras tienden a ser multifuncionales, i.e. ejecutan diferentes funciones no
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necesariamente correlacionadas. Por lo tanto es de esperarse que la selección favorezca aquellos
atributos morfológicos que optimicen el funcionamiento como un todo, en relación al balance
costo-beneficio  que  esto  requiere.  En  ese  sentido  Taylor  &  Weibel  (1981)  propusieron  el
principio de simorfosis. 
Este principio señala que si el vínculo estructura-función es acoplado a la estricta
economía de energía y materia, entonces: i) esperaríamos un diseño estructural optimizado, y ii)
si el diseño es óptimo en el sentido de no ocupar más estructura que la necesaria para satisfacer
su función (economía de materiales), entonces la estructura es el factor clave en determinar las
capacidades funcionales máximas de las estructuras (BOZINOVIC & CANALS 2007; JONES
1998). Así, la simorfosis se considera un estado de diseño estructural adecuado a las demandas
funcionales,  resultante  de  morfogénesis  regulada  (TAYLOR & WEIBEL 1981),  entendiendo
diseño, como el resultado final de el evento de morfogénesis. En líneas generales es entendido
como un principio  de  construcción  económica  que  debe  aplicarse  a  todos  los  niveles  de  la
organización biológica (GARLAND & HUEY 1987). 
Sin  embargo,  como apuntan  Bozinovic  & Canals  (2007),  la  simorfosis  no  es
sinónimo de optimización, sino que la incluye en parte, dado que incorpora dos aspectos que no
necesariamente tienen que estar relacionados: i) la propia optimización, que  hace referencia a
procesos de maximización de beneficios o la minimización de los costos, i.e.,  a mecanismos
trade-off que gobiernan las relaciones morfofisiológicas, y ii) economía de materiales, la cual es
gobernada por las propiedades físico-químicas de la materia, el sentido de las transformaciones
energéticas, y limitada por las características genéticas, históricas y ambientales. 
Si bien es un principio que parece adecuarse a la realidad observada, y diversos
autores  han corroborado experimentalmente la  simorfosis  en el  diseño de algunos caracteres
morfológicos, tanto en mamíferos (WEIBEL et al. 1991) como en invertebrados (SNELLING et
al. 2012), este principio ha sido bastante criticado, inclusive relegado a “concepto de segunda
categoría”  (GARLAND  &  HUEY 1987),  cuestionando  diversos  autores  tanto  la  validez  y
trascendencia  del  principio,  así  como  el  concepto  como  tal  (JONES  1998).  Tales  críticas
colocadas hablan respecto a que: i) los organismos no son diseñados, ii) el ambiente es siempre
cambiante lo que no daría tiempo para la selección de sistemas óptimos, iii) los organismos se
encuentran adaptados a tareas específicas y sometidos a situaciones accidentales o improbables
que  no  pueden  ser  eludidas,  obligando  a  soluciones  de  “compromiso”  o  a  un  diseño  no
económico em muchos casos (BOZINOVIC & CANALS 2007). 
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Más allá  de estas  críticas,  cabe  resaltar  el  valor  heurístico  como hipótesis  de
trabajo que el propio concepto otorga  (GARLAND & HUEY 1987). La utilización del mismo
más  como concepto  abstracto  que  como fenómeno en  sí,  trae  ventajas  en  primera  instancia
teóricas, que posibilitan el avance en el entendimiento de las relaciones entre forma y función.
Como coloca Pigliucci (2012) “¿Deberían las ideas, modelos y metáforas científicas ser juzgadas
por  su  verdad  absoluta,  o  por  cómo  inspiran  más  investigación  y  estimulan  la  discusión
científica?”, si bien esta pregunta surge en el contexto de uso de paisajes adaptativas, cabe la
misma pregunta cuando nos referimos a simorfosis. 
Así,  aquí  adoptamos  simorfosis  como  concepto  estrictamente  teórico,
considerándolo por su valor heurístico y su potencial explicativo.
1.2.1 Algunas consideraciones sobre simorfosis en el contexto de debate sobre función 
Las  explicaciones  por  selección  natural  no  justifican  necesariamente  atribuciones
funcionales,  ellas  explican  la  configuración  de  determinada  estructura  en  virtud  de
consideraciones que incluyen referencias al desempeño funcional de esa estructura, pero no de
forma exclusiva (CAPONI 2013). La simorfosis en este contexto -en el que está inevitablemente
inmersa- significa entender la configuración como un todo en términos de eficiencia energética.
La eficiencia energética como vimos pasa por dos aspectos: el diseño de la morfología per se, la
cual se espera que tienda a una economía de materiales, y, las relaciones de trade-off  entre las
distintas  entidades  funcionales  que  sean  definidas,  esperando  que  estas  sean  óptimas,  en  el
sentido  de  minimizar  costos.  Por  lo  tanto,  la  optimalidad en  este  caso  va  a  necesariamente
depender de la escala de análisis, de lo que definamos como estructura, y por ende como función.
De esta manera simorfosis es un concepto también arbitrario, que puede llevar a toda posibilidad
de niveles de abstracción entre lo molecular y el organismo como un todo, y que está regulado
por las dinámicas tanto internas como externas al sistema en cuestión.
1.3  AUTOORGANIZACIÓN
Como  mencionamos  anteriormente,  los  seres  vivos  son  sistemas  que  poseen
características duales, entre ellas, el hecho de que son estables y dinámicos. Los mismos si bien
permanecen  en  estados  estables  de  energía  -siendo que  ésta  una  condición  esencial  para  el
desarrollo del ser vivo como tal- también pueden experimentar mudanzas espontáneas, que los
llevan a adoptar estados diferentes (KEINRAD 2004). De esta forma los mismos experimentan
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transiciones de fase, que son fenómenos comunes en donde los sistemas pasan por un cambio
abrupto en sus propiedades cualitativas una vez que algún parámetro relevante atraviesa un valor
crítico (CAMAZINE 2003). Esta zona a su vez es conocida como zona crítica, ya que está en el
borde de estados con características esencialmente diferentes (CAMAZINE 2003). Una vez el
sistema atraviesa este cambio, se dice que el mismo se autoorganiza (KAUFFMAN 1993). La
autoorganización se llama así porque no se supone necesario variar externamente un parámetro
de  control  para  llegar  al  estado  crítico.  El  mismo  se  alcanza  espontáneamente  mediante
interacciones internas al sistema, que a su vez conllevan a la modificación de uno o algunos
pocos  parámetros  internos  asociados  al  grado  de  orden  del  sistema  (ISAEVA 2012).  Estas
variaciones no ocurren en todas direcciones, sólo en aquéllas que las dinámicas local y global
permitan  (KEINRAD 2004),  dado que son éstas  las  que  finalmente  regulan  y controlan  los
sistemas. 
Como hemos visto, patrones físicos y topológicos son esenciales para los sistemas
biológicos ya que restringen y dirigen una serie de procesos, entre ellos la propia morfogénesis
biológica. En este escenario, diversos autores colocan que ésta última implica en un proceso de
autoorganización (CAMAZINE 2003; ISAEVA 2012; KAUFFMAN 1993; KEINRAD 2004), es
decir,  ella pasa por un surgimiento espontáneo de orden espacio-temporal, durante el  cual el
patrón global del sistema es formado por la interacción local de sus elementos (ISAEVA 2012),
lo cual es esperado de suceder,  ya que como comenzamos hablando en el  comienzo de este
capítulo, la estructura, la morfología, las entidades que definamos,  son materia, y responden a
procesos físico-químicos al igual que todo lo que encontramos en el universo, donde ha sido
extensamente estudiada la autoorganización de los procesos espacio-temporales (LEHN 2002;
PERUNOV et al. 2014). 
La  autoorganización  en  los  sistemas  biológicos  sin  embargo,  sigue  y  es
caracterizada por otras tantas reglas. Muchos autores (CAMAZINE 2003) convergen en decir
que la misma se dirige y se fija por la selección natural, donde son seleccionados los sistemas
más sostenibles, flexibles y modulares capaces de autoorganización (ISAEVA 2012). 
1.4 ESTRUCTURAS MORFOLÓGICAS Y TEORIA FRACTAL
El  término  fractal  fue  introducido  por  Mandelbrot  en  1975  para  caracterizar
fenómenos espaciales o temporales que son continuos e independientes de escala  (KENKEL
1996), diferenciándose antagónicamente de construcciones euclidianas, por sus propiedades de
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autosimilitud (en donde el todo es exacta o aproximadamente similar a una parte de sí mismo),
irregularidad  o  rugosidad  y  complejidad  (MANDELBROT  1983).  Un  ejemplo  de  dicho
fenómeno dado por Mandelbrot (1983) es el de la “Magnólia y la bóveda fractal” (Figura 1),
donde es  posible  percibir  que conforme se va aumentando la  escala,  existe  una tendencia  a
encontrar repetidamente versiones cada vez menores de la misma estructura, que van llenando el
espacio en el cual están inseridas, componiendo así, un sistema que se caracteriza por ser cada
vez mas irregular y complejo (SEURONT 2009). Estas propiedades conllevan a una forma de
organización en el espacio que parece inevitable y natural en una amplia variedad de procesos
reales, particularmente en los seres vivos (KIRILYUK 2005). Ejemplos de organización fractal
son  encontrados  en  los  sistemas  circulatorios  de  mamíferos  (DOKOUMETZIDIS  2003;
GABRYŚ et al. 2005), en el sistema respiratorio (KIRILYUK 2005; SHLESINGER & WEST
1991),  sistemas  vasculares  de  plantas  (REICH  2006;  WEST et  al.  1999a)  o  en  su  propia
estructura (CORBIT 1995), y en otra gran variedad de sistemas y procesos en los seres vivos
(WEST et al. 1999b). 
Figura 1. Magnólias y bóveda fractal,
Mandelbrot (1983).
Por otro lado, muchos fractales naturales son generados por un número grande de
procesos  que  operan  a  diferentes  escalas.  Tales  conjuntos  son  llamados  de  multifractales
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(KENKEL  1996;  RICOTTA  2000).  Estos  presentan  propiedades  particulares  que  pueden
presentar comportamientos diversos en cada unidad del espacio y del tiempo .
Sin embargo,  este  carácter  fractal  en  los  sistemas  biológicos  presenta  algunas
particularidades (HALLEY et al. 2004) cuando se los compara con fractales matemáticos, ya que
concebir a los primeros como infinitos e invariantes en su forma independientemente de la escala
es un error. Sabemos que los sistemas biológicos son finitos, esto es, exhiben limites que definen
su ontología, los cuales son impuestos por las características específicas del sistema (RICOTTA
2000). De esta forma, podemos decir que estructuras y procesos fractales de sistemas biológicos
están restringidos por un corte superior y un corte inferior como vemos en la Figura 2, lo que
significa que si bien es posible observar mecanismos autosimilares independientes de la escala,
los mismos se dan a través de relativamente pocas escalas (BERNTSON 1997). Esto ha sido
llamado  últimamente  por  algunos  autores  como  “quasi-fractalidad”  (HALLEY et  al.  2004;
HARTE 2011; KENKEL 1996). 
Figura  2:  Propiedades  fractales  de  sistemas  biológicos.  La  barra  gris  representaría
cualquier fractal teórico que conforme aumenta la escala infinitamente, aumenta el grado de
autosimilitud y por consiguiente la rugosidad del mismo que lleva a una mayor complejidad
en términos de espacio. La línea puntillada roja representa los límites que definen el sistema
biológico. (a) ejemplo de quasifractal; (b) representación de un multiquasifractal.
Por lo tanto la autosemejanza generalmente está asociada a restricciones en la
organización de sistemas complejos, restricciones que son a su vez consecuencia de principios
físicos y biológicos y de la acción antagónica de dinámicas locales y globales (BROWN et al


















estructuras fractales son la mejor forma de la organización de la materia disipar energia (WEST
et al. 1997). 
1.5 SOBRE  LA  MULTIQUASIFRACTALIDAD  DE  LAS  ESTRUCTURAS
MORFOLÓGICAS,  SIMORFOSIS  Y  AUTOORGANIZACIÓN:  UN  CONCEPTO
INTEGRADOR.
Llevando  en  consideración  todo  lo  anteriormente  visto,  y  entendiendo  a  las
estructuras  morfológicas  como  sistemas  jerárquicos,  los  cuales  pueden  ser  abordados  desde
diferentes  escalas  de  estudio  dependiendo  de  las  relaciones  existentes  entre  los  propios
elementos que hacen a la estructura como un todo, y las funciones asociadas a ellas, proponemos
que la estructura morfológica es definida dadas las siguientes características: (i) la escala que la
define  es  arbitraria  en  un  contexto  morfológico,  dado  que  la  misma  depende  del  nivel de
resolución en que se desempeñan las funciones, i.e. la escala es definida en el momento que le es
asociado un componente funcional a la estructura; (ii) es multiquasifractal, es decir, los sistemas
definidos  presentan  estructuras  discernibles  en  cualquier  escala  espacial  y  sus  fluctuaciones
tienden  a  seguir  reglas  de  distribución  de  abundancia  de  ley  de  potencia,  las  cuales  están
limitadas dentro de lo que ontológicamente representa un sistema vivo, siendo que este tipo de
relaciones  son  prevalecientes  en  biología  (Brown  et  al.  2002);  (iii)  simorfosis,  la  selección
natural favorece estructuras que son reguladas de forma a ser eficientes en materiales (menos
costosas morfogenéticamente) y que optimicen el funcionamiento como un todo de la misma;
(iv) autoorganización: este tipo de sistemas evolucionan solos hacia un estado crítico donde una
perturbación  pequeña  puede  causar  efectos  de  cualquier  tamaño,  llevando  a  que  las
características iniciales del sistema se modifiquen y autoorganicen hacia un nuevo estado; (v)
están sujetas a Selección Natural y otros mecanismos evolutivos. 
La  resolución  en  este  contexto  puede  ser  entendida  como  una  característica
-también  arbitraria-  emergente  del  grado  de  detalle  con  que  se  define  el  sistema.  Explicar
completamente un sistema a través de un nivel de resolución homogéneo puede llevar a omisión
de  información  relevante  para  el  entendimiento  de  las  dinámicas  que  conforman  al  mismo
(LAGOS 2006).  Es  por  esto  que  surge  la  necesidad  de  concebir  el  estudio  de  los  sistemas
biológicos a partir de diferentes niveles de resolución que representen los distintos modos de
percepción y concepción de lo real, y definan la escala que permite hacer visible el fenómeno y
posibilite su medición, análisis y explicación. Considerando una escala de resolución, a medida
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que aumenta el nivel de resolución se tendrá un sistema con mayor número de elementos dada la
definición de un mayor número de detalles; por otro lado, si se disminuye el nivel de resolución,
se pierde significación individual, siendo evidentes los elementos o fenómenos más generales.
La escala está en relación directa con el nivel de resolución: un nivel de alta resolución requiere
una escala pequeña para su representación; si el nivel de resolución disminuye, es decir, si se
representa un concepto más general, se requiere una escala mayor (Figura 3).  En este sentido
podemos entender la estructura como un sistema que puede ser definido de diferentes maneras,
dependiendo  del  nivel  de  resolución  en  que  las  funciones  se  desempeñan.  Como  vimos
anteriormente, la función depende entre otras cosas de la morfología, ya que es delimitada por
aspectos  vinculados  al  diseño  de  la  estructura  para  poder  causar  algún  tipo  de  efecto  que
desencadene en los procesos que la caracteriza. Esto significa que: (i) el grado de resolución de
las  estructuras  es  percibido  y  tiene  una  importancia  -en  el  sentido  de  causar  algún  efecto-
diferencial para cada función definida, (ii) no todas las funciones actúan en el mismo nivel de
resolución y de la misma manera (más allá de que todas ocurran estrictamente en la misma
estructura), (iii) variaciones morfológicas en los distintos niveles de resolución de las estructuras,
tengan impactos diferentes en el  desempeño de las funciones  (a  este  punto volveremos más
adelante), y (iv) la variación en un nivel puede cargar variación en otros niveles en escalas tanto
mayores como menores.
Figura 3. Escala y nivel de resolución de estructura morfológica. Una misma estructura puede
definirse de forma diferente dependiendo de la escala y las funciones asociadas. A medida que
aumenta el nivel de resolución (representado por la subdivisión sucesiva de los cuadrantes de
diferentes colores) más componentes integran la estructura. 
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En cuanto a la multiquasifractalidad de las estructuras, la misma es definida dado
que  las  unidades  que  definimos  como  sistemas  pueden  ser  vistas  como  un  conjunto  de
estructuras con características particulares que presentan una organización en el espacio y/o en el
tiempo que sigue propiedades fractales. Esto no significa necesariamente que el diseño de cada
una de ellas (en el sentido organización de la materia) sea estrictamente quasifractal (recordando
que  quasi porque  sistemas  biológicos  presentan  límites  ontológicos),  sino  que  la  misma  se
caracteriza por procesos que operan a diferentes escalas y que tienden a seguir propiedades de
leyes de potencia. 
Como colocamos, distintas funciones pueden ser desempeñadas por una misma
estructura (siempre dependiendo de cómo se la defina). Cuanto mayor sea la escala de definición
de la misma, mayor probabilidad de desempeñar un número mayor de funciones. Esto lleva a la
necesidad -en un sentido meramente figurativo- de un diseño estructural eficiente en términos
energéticos. Es por esa razón que la simorfosis es crucial de ser entendida, ya que diferentes
funciones interactúan en una misma estructura, en diferentes niveles de resolución, siendo que
unas acaban influenciando directa o indirecta, positiva o negativamente en las otras. 
La  idea  de  la  autoorganización  pasa  justamente  por  este  último  punto.  Los
sistemas, si bien mantienen regularidades globales, están sujetos a continuas oscilaciones en sus
propiedades  (KEINRAD  2004).  Estas  fluctuaciones  o  eventos  locales  no  repercuten
aisladamente,  sino que también  en las  regiones  vecinas  y en elementos  y regiones  distantes
dentro del sistema. De esta forma, lo que sucede en una parte del sistema y en cierta escala, lo
afecta globalmente. Es por esta razón que una vez que se da un cambio en las propiedades o
características de cualquiera de los componentes, sea en este caso en la morfología o en las
propias  funciones,  el  sistema  va  a  autoorganizarse.  Esta  transición  de  estado  puede  ocurrir
cuando algún parámetro importante atraviese un valor crítico. Por ejemplo, podemos considerar
la temperatura como un parámetro importante en la manutención del orden y organización de los
sistemas biológicos; la magnitud de variación de la misma puede ser percibida por los individuos
de  diferentes  maneras,  dependiendo  de  la  propia  escala.  Para  que  un  sistema  funcione
“normalmente” (i.e. dentro de lo que caracteriza al sistema como estable), la temperatura debe
mantenerse dentro de determinados valores, los cuales podemos verlos en este caso como valores
críticos. Si la misma atraviesa uno de esos valores críticos, esperaríamos entonces una mudanza
en el sistema como un todo, el cual a partir de la autoorganización encuentre un nuevo estado
estable, de ser esto posible. 
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Finalmente,  las  estructuras  morfológicas  -así  como  todo  y  cualquier  sistema
biológico- están sujetas a mudanzas evolutivas que pueden darse también en las distintas escalas
y niveles (LEVIN 2003), promoviendo de esta manera mudanzas en las relaciones entre materia
y energía que caracterizan cada individuo.
1.5.1 El caso del exoesqueleto como ejemplo
El exoesqueleto mineralizado y articulado es una sinapomorfia de los integrantes
del filo Arthropoda. El mismo consiste en una cubierta externa normalmente dura y resistente
producida por la secreción de las células epidérmicas. Las funciones del mismo son varias, sin
embargo podemos distinguir principalmente su función protectora, de respiración y mecánica,
proporcionando el  sostén necesario para  la  eficacia  del  aparato  muscular  (DARVEAU et  al.
2005). Esta última función es primordial  porque determina el  movimiento y la capacidad de
extensión del cuerpo.
Pensando en términos de simorfosis, la configuración del exoesqueleto tiene que
optimizar el funcionamiento de todos esos fenómenos, de forma a minimizar los costos, tanto en
el  diseño  como  en  el  propio  desempeño  de  las  funciones.  En  la  figura  4,  se  ilustra  como
cambiando el nivel de resolución, la estructura tiene un aspecto, una forma diferente. En ese
sentido  podríamos  considerar  -en  un  sentido  figurativo-  que  algunas  funciones  podrían  ser
llevadas  a  cabo y otras  no (en  el  caso de  las  imágenes  de  la  izquierda).  Al  tener  una  baja
resolución, de cierta forma se limita la capacidad de desempeño, ya que como vimos, mucha
información es omitida,  quedando evidente la cuestión de escala.   Por otro lado, queda más
intuitivo en este ejemplo, entender que, caso una variación en la morfología ocurra, el impacto
sobre  las  funciones  va  a  ser  mayor  cuanto  mayor  el  nivel  de  resolución de  la  misma.  Una
diferencia  en  el  tamaño  del  tórax  como  un  todo,  puede  tener  importantes  repercusiones
metabólicas  para  el  individuo,  sin  embargo  la  variación  en  el  relieve  de  la  superficie  del
exoesqueleto, si bien también puede desencadenar en un cambio, el mismo no tiene la misma
intensidad.  
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Figura 4. Exoesqueleto de especies de Insecta (Arthropoda) en diferentes niveles de resolución.
A la izquierda imágenes del tórax en un nivel de resolución bajo. A la derecha las mismas
imágenes en un nivel de resolución alto. Fotografías de microescultura adaptadas de Levon Biss
en: http://microsculpture.net/levon_biss.html
1.5.2 El concepto en un contexto de constantes variaciones: implicaciones de los distintos grados
de correlación entre las funciones.
Reconsideremos la figura 3, cada cuadrado en que está subdividido el cuadrado
mayor (que representa la estructura general)  constituye un pixel,  el  cual es el  elemento más
pequeño que distingue cada nivel de resolución, o en otras palabras, cada uno de ellos define los
objetos o detalles más pequeños. Cuanto más pixeles, más alto el nivel de resolución. Como
dijimos, cada función percibe la estructura de una manera diferente. Si consideramos una fuente
de perturbación, que provoque variación en la estructura, el grado de perturbación va a estar
directamente relacionado con los efectos que puede provocar en cada nivel de resolución, i.e, si
el mismo provoca pequeñas variaciones, las funciones desempeñadas en niveles de resolución
bajos no van a ser tan afectadas cuanto funciones que dependen de atributos más refinados de la
estructura,  es  decir,  que  se  desempeñan  en  niveles  de  resolución  mayores.  Por  lo  tanto,  la
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resolución  define  qué  tanto  el  desempeño  de  la  función  es  propenso  a  variaciones  en  la
morfología.  Sin embargo,  como colocamos anteriormente,  la  variación  en una unidad puede
cargar variación en otras unidades, dado que estamos siempre hablando de un mismo sistema que
se sostiene en función de las relaciones e interacciones entre sus componentes. Los diferentes
tipos  de  interacciones  entre  las  funciones  van  a  acarrear  entonces   una  serie  de  diversas
respuestas por parte del sistema, estando siempre las mismas propensas a cualquier cambio en la
morfología  que  las  restringe.  Recordemos  siempre  que  las  estructuras  tienden  a  estar  en
simorfosis, es decir, en un estado que sea eficiente, y requiera de menos costos. 
En ese sentido, podemos distinguir diferentes situaciones en razón del grado de
correlación  entre  las  funciones.  Por  un  lado,  cuanto  mayor  el  grado de  correlación,  más  se
acercan los óptimos locales al óptimo global, no existiendo restricciones entre las mismas. Esto
lleva a que estos sistemas sean más estables, dada la mayor dificultad de desordenar, alterar los
mismos. Por otro lado, cuanto menos correlación exista entre las funciones, mayor probabilidad
del  sistema tornarse  más  inestable,  requiriendo  de  un  tradeoff máximo.  Esto  también  se  ve
afectado por el nivel de resolución en que se desempeñen dichas funciones. Cuanto menor el
nivel de resolución, son necesarias variaciones mayores para perturbar al sistema, en cambio en
altos niveles de resolución perturbaciones pequeñas ya pueden ocasionar grandes mudanzas. A su
vez, todo esto depende también del número de funciones que desempeña la estructura, cuantas
más funciones, más interacciones existen. Sin embargo esto no implica necesariamente en una
mayor o menor estabilidad. La estabilidad del sistema va a depender como dijimos, del grado de
correlación entre las funciones y del nivel de resolución en que las mismas se desempeñan. 
Es interesante destacar en este escenario,  el  caso de las estructuras especializadas.  El
proceso  de  especialización  parece  ser  el  resultado frecuente  entre  ventajas  y  desventajas  en
forma  de  compensaciones  para  el  poseedor  (FERRY-GRAHAM  et  al..  2002)  donde  son
seleccionados caracteres mas refinados, para funciones mas especificas. De esta manera, estas
especies tenderían a presentar un sistema que si bien es estable, es caracterizado en razón de la
historia  evolutiva  de  los  mismos,  por  la  convergencia  de  un  mayor  número  de  funciones,
agregando  componentes  al  sistema,  y  por  lo  tanto  haciéndolo  mas  propenso  a  pequeñas
variaciones, y por lo tanto menos flexible a ellas. 
1.6 CONSIDERACIONES FINALES
En  conclusión,  las  estructuras  morfológicas,  como  mencionamos  en  distintas
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ocasiones,  son  sistemas  de  orden  dupla;  su  organización,  orden  y  estabilidad  pasa  por  la
autoorganización  de  sus  elementos  de  forma  simorfótica,  i.e.,  de  forma  eficiente
energéticamente, dentro de los límites impuestos por las interacciones dentro de ellas, por los
mecanismos de regulación genética, y por el ambiente. Entender las estructuras como sistemas
jerárquicos,  heterogéneos y dinámicos espacio-temporalmente,  constituye un desafío a seguir
estudiando.
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CAPÍTULO II- MODELO CONCEPTUAL DE DISTRIBUCIÓN ESPACIAL DE LA
VARIACIÓN MORFOLÓGICA
Podemos entender  a  la  morfología  como parte  de  un proceso espacial,  donde
como  ya  mencionado,  la  materia  es  organizada  en  base  a  reglas  y  relaciones  energéticas
específicas  que  definen  a  los  sistemas  biológicos  (KEINRAD  2004).  Definir  la  estructura
morfológica como vimos, pasa en gran parte por definir los límites y la escala de análisis. Sin
embargo,  independientemente  de  estas  definiciones  previas  que  se  deben  hacer  (o  se  hacen
arbitraria  e  indirectamente),  la  misma  es  influenciada  por  factores  genéticos,  funcionales,
ambientales y comportamentales (WAINWRIGHT 1991) que la distinguen y hacen única. No
obstante,  esto  no  significa  que  sea  estática  o  inmutable.  La  morfología,  así  como cualquier
elemento de los sistemas biológicos, responde a procesos y dinámicas temporales que alteran los
procesos espaciales en diferentes escalas. La morfología por lo tanto es objeto de evolución, y
puede  variar  dependiendo  de  los  diferentes  mecanismos  que  actúan,  en  consonancia  con  el
contexto en que la misma está inserta.  
2.1 MORFOLOGÍA, FUNCIÓN Y AMBIENTE: ALGUNAS CUESTIONES ECOLÓGICAS
2.1.1 Influencia del ambiente en la morfología
Para  sobrevivir,  los  individuos  deben  ejercer  determinadas  funciones  vitales
básicas (FERRY-GRAHAM et al. 2002). El desempeño de tales funciones depende a grandes
rasgos  de:  (i)  condiciones  físicas  adecuadas  (temperatura,  humedad,  pH,  radiación,  etc),  (ii)
características  morfológicas  simorfóticas  que permitan mantener  el  sistema estable  dadas  las
condiciones  existentes,  y  (iii)  de  la  disponibilidad  de  recursos.  En cuanto  a  las  condiciones
físicas,  el  rendimiento  de  un  individuo  se  da  dentro  de  un  intervalo  específico  dentro  del
gradiente ambiental (VIOLLE et al. 2007), tendiendo a presentar una distribución no homogénea
del desempeño de las actividades, en relación a los valores de las variables concebidas. En ese
sentido, la gran mayoría de las especies presenta un óptimo de funcionamiento y un rango de
tolerancia específico.
La  morfología  en  este  contexto  cumple  un  rol  fundamental,  dado  que  es  la
conexión directa con el ambiente (todos los componentes externos al sistema que interactúan o
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pueden  interactuar  con  él).  La  misma,  además  de  influenciar  en  la  propia  capacidad  de
desempeño del funcionamiento del organismo (como vimos en el capítulo I), influencia en los
patrones de uso de los recursos, limitando la capacidad del individuo para realizar tareas clave
(WAINWRIGHT 1991). Es por esta razón que se consideran las presiones ambientales como un
factor llave en la diferenciación morfológica (HESPENHEIDE 1973). Gaston et al. (2016) por
ejemplo demostraron que las diferencias morfológicas de los peces encontrados en cuatro ríos
del este de la India, son un reflejo, directa o indirectamente, de la variación en la velocidad del
agua.  Ejemplos  como este  abundan en  la  literatura  (GASTON 2003),  y  comprueban  que  la
identificación de la influencia del hábitat, junto con la selección y uso de los organismos, es
primordial para comprender los sistemas naturales. 
2.1.2 Variación morfológica.
Como  vimos,  gran  número  de  investigaciones  han  centrado  sus  esfuerzos  en
entender  la  variación  de  atributos  morfológicos,  buscando  entender  las  adaptaciones
morfológicas  en  diferentes  especies  y  en  especies  próximas,  bajo  diferentes  condiciones
ambientales y distintos regímenes de disponibilidad de recursos (BOCK 1994). Sin embargo, las
especies  no  son  entidades  uniformes  (PIGLIUCCI  2012),  y  más  allá  de  que  sean  más
comúnmente  utilizadas  como  unidades  de  análisis,  no  todos  las  poblaciones,  ni  todos  los
individuos  que  las  conforman  responden  de  la  misma  manera  a  las  presiones  ambientales
(KAWECKI 2008).  Individuos de diferentes  poblaciones  también se pueden caracterizar  por
diferentes respuestas morfológicas (VALLADARES et al. 2014). 
Existen  dos  componentes  básicos  que  determinan  esta  variación:  la  estructura
genética de una especie, y la plasticidad de la misma. Por un lado, un genotipo puede producir
distintos  fenotipos  cuando  se  expone  a  diferentes  condiciones  ambientales  a  lo  largo  de  su
ontogenia (PIGLIUCCI 2005), lo que es llamado de plasticidad fenotípica (KAWECKI 2008).
Por otro lado, los individuos de una misma especie pueden presentar una estructura genética
diversa,  que  conlleve  a  diferenciación  fenotípica  de  algunos  atributos  entre  los  individuos
(ALBERT et al. 2011). Por lo tanto, la observación de variación morfológica puede resultar de
diferentes combinaciones de variabilidades genéticas, de plasticidad y ambientales (BOLNICK
et  al.  2003),  pudiendo  cada  especie  poseer  pocos  genotipos  altamente  plásticos,  muchos
genotipos no plásticos, pocos genotipos no plásticos, o muchos genotipos plásticos. 
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Las poblaciones con tales composiciones genéticas contrastantes se esperaría que
tuvieran diferentes respuestas a corto y largo plazo a los cambios ambientales. Estas variaciones
además  pueden  verse  desde  diferentes  escalas  espacio-temporales  y  niveles  de  organización
ecológica. En ese sentido Albert et al. (2011) distinguen tres niveles de variabilidad que pueden
ser abordados: (i) variabilidad del nivel poblacional, donde las diferencias en los valores de los
atributos entre las poblaciones de una sola especie, pueden deberse a diferentes composiciones
genotípicas de poblaciones, así como también a la respuesta plástica de genotipos a diferentes
condiciones ambientales (e.g., bioclimática, perturbaciones), (ii) variabilidad interindividual, que
es la variabilidad del atributo dentro de una población dada, puede deberse a la coexistencia de
diferentes genotipos y también a la diferente plasticidad de estos diferentes genotipos frente a
condiciones ambientales tales como el estrés (por ejemplo, pH del suelo), la disponibilidad de
recursos (agua, luz), perturbaciones, entre otros, y (iii) variabilidad intraindividual la capacidad
de los valores de rasgos varían dentro de los individuos a lo largo de su ciclo de vida,  o a
procesos de aclimatación. 
Aunque  algunos  de  estos  cambios  reflejan  consecuencias  inevitables  de
condiciones adversas, muchos de ellos son el producto de la selección natural que moldea la
capacidad de un organismo para sobrevivir y reproducirse en un mundo cuyas condiciones varían
de vez  en cuando y de  un lugar  a  otro  (BOZINOVIC 2007).  Dicho de otro  modo,  muchos
ejemplos de plasticidad fenotípica reflejan la evolución de un sistema de desarrollo que intenta
producir  diferentes  atributos  bajo  diferentes  condiciones  porque  ningún  atributo  es  el  más
adecuado para todas las condiciones. La plasticidad facilita la habilidad de una especie para
ocupar  una  variedad  de  hábitats  (BOLNICK  et  al.  2011),  persistir  en  entornos  inciertos  y
estabiliza sus interacciones con otras especies cuya incidencia y números cambian con el tiempo
y en el espacio (VIOLLE et al. 2012).
Si bien existe una variación genética de la plasticidad en la naturaleza, y podemos
documentar que la selección natural favorece ciertos tipos de respuesta plástica, también debe
haber límites a la evolución de la plasticidad como una propiedad adaptativa (PIGLIUCCI 2005),
relacionados los mismos a restricciones genéticas y/o de desarrollo, o a costos devenidos de las
propias  presiones  selectivas  locales  que  afectan  el  valor  adaptativo,  la  performance de  los
individuos (GONZÁLEZ‐SUÁREZ et al. 2013).
Por otro lado, los muchos ejemplos de plasticidad en la naturaleza pueden sugerir
que  casi  cualquier  característica  de  un  organismo puede  ser  fenotípicamente  plástica  y  casi
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cualquier condición ambiental puede inducir una respuesta de este tipo (BOLNICK et al. 2003).
Esto es cierto si uno observa todos los ejemplos de la naturaleza “en masa”: cada rasgo responde
a algún factor ambiental, y casi cualquier factor ambiental imaginable afecta a algún rasgo en
algunas  especies.  Sin  duda,  hay  patrones  generales  de  plasticidad,  e.g.  todos  los  animales
ectotérmicos hacen huevos más grandes a temperaturas más bajas, no obstante, la plasticidad
puede ser  muy específica  (FERRY-GRAHAM et  al.  2002).   El  desarrollo  de  ciertos  rasgos
responde en especies específicas a señales específicas (BOLNICK et al. 2011). Rasgos en una
especie que responden a un agente ambiental pueden no responder a otro diferente, y las mismas
características en diferentes especies pueden no responder al mismo agente. Es por esta razón
que es necesario especificar qué especie y en respuesta a la variación en qué condición ambiental
uno está basando un estudio.
2.1.3 Influencia de la variación morfológica en la ecología y viceversa
La variación morfológica es un tema interesante para la biología evolutiva, pero
también es un tema importante en ecología.  La brecha entre los supuestos teóricos de que la
media captura la mayoría de la dinámica importante y, los resultados empíricos que sugieren que
hay  una  variación  intraespecífica  significativa,  indica  una  cuestión  fundamental  en  el
fundamento  teórico  de  la  ecología  (VIOLLE  et  al.  2012).  Una  de  las  razones  es  que  la
variabilidad por  ejemplo,  puede  permitir  a  una  especie  hacer  frente  a  ambientes  altamente
estacionales o ocupar diversos hábitats. Pero más sutilmente, la plasticidad puede tener un efecto
sustancial sobre una variedad de procesos ecológicos y, por lo tanto, actuar como una influencia
importante sobre qué especie vemos, dónde y en qué densidades poblacionales (BOLNICK et al.
2011).  En ese sentido, un número creciente de estudios han documentado la importancia de la
variación intraespecífica de muchos procesos ecológicos y evolutivos (VIOLLE et al.  2012).
Bolnick et al. (2011) por ejemplo, construyeron un marco para la comprensión de tales efectos
ecológicos de la variación individual. De esta manera presentaron seis mecanismos por los que la
variación morfológica podría alterar la estructura de las comunidades, siendo los cuatro que se
han mostrado más fuertes en trabajos empíricos:
(i) Jensen’s Inequality: Cuando una interacción ecológica depende no linealmente del atributo de
una especie, la variación en torno a la media del atributo puede alterar la fuerza de interacción
promedio.  Por  lo  tanto,  las  poblaciones  con los  mismos medias  de atributo,  pero  diferentes
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varianzas tendrán fuerzas de interacción media diferentes, alterando así las tasas demográficas y
la dinámica de la comunidad (ver en DOEBELI & DE JONG 1999). 
Increased degree: la variación del atributo intraespecífico puede alterar el número y la fuerza de
las interacciones interespecíficas de una especie, cambiando así la topología y la dinámica de las
redes de interacción de las especies.  En definitiva lo que afecta en la amplitud del nicho (ver en
VELLEND 2006). 
Efecto portafolio (Portfolio effect): la variación del atributo intraespecífico puede proteger a las
poblaciones  de  fluctuaciones  temporales  extremas  en  la  densidad  de  población  (ver  en
DOEBELI & DE JONG 1999).  
Dinámicas  adaptativas  eco-evolutivas (Adaptive  eco-evolutionary  dynamics): La  variación
intraespecífica  heredable  permite  una  evolución  adaptativa  en  respuesta  a  las  interacciones
ecológicas. La evolución puede ocurrir en escalas de tiempo proporcionales a la dinámica de la
población (JONES et al. 2009). 
Es decir  que podemos a grandes rasgos distinguir  dos categorías  generales en
cuanto al efecto de la variación sobre los procesos ecológicos presentados por  Bolnick et al.
(2011): (i) efectos ecológicos directos de la variación de los atributos per se, independientemente
de su herencia, como en los tres primeros casos y (ii) efectos indirectos que surgen debido a que
la variación genética permite una dinámica eco-evolutiva, como en el último caso por ejemplo.
Por  otro  lado,  procesos  ecológicos  también  influencian  en  la  morfología.
Basándonos en la teoría ecológica clásica sobre la regla de montaje de comunidades propuesta
por Cody & Diamond (1975) podemos entender cómo los procesos en un contexto ecológico
pueden moldar los patrones de morfología vistos. Así, distinguiendo una población, podemos
decir  que las condiciones externas ejercen una presión de selección sobre un valor de rasgo
óptimo como ya reiteradamente vimos. Los individuos con valores de atributos cercanos a este
supuesto óptimo tenderían a pasar a través del filtro externo (condiciones físicas y químicas del
ambiente)  para  crecer  y  reproducirse,  mientras  que  los  individuos  con  valores  de  atributos
distantes fallarían en establecerse (PIGLIUCCI 2005). Por el otro lado son definidos los procesos
internos,  en  su  mayoría  gobernados  por  procesos  dependientes  de  la  densidad  como  la
competencia, sugiriendo que, si la mayoría de los individuos de una comunidad poseen valores
de atributos cercanos al óptimo, entonces los individuos que poseen valores de atributos alejados
tienden  a  desplazarse  en  el  espacio,  ocupando  otros  ambientes.  En  conjunto,  los  procesos
externos e internos crearían una distribución de valores de los atributos alrededor del óptimo. Lo
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importante de destacar es que, estos procesos externos e internos hacen que los valores de los
atributos  en  una  especie  tengan  las  siguientes  propiedades:  (i)  el  atributo  medio  local  sea
potencialmente diferente del atributo medio del grupo regional y el valor del atributo modal esté
en el valor de atributo óptimo dados las condiciones externas, y (ii) los valores de atributos en el
local se extenderán alrededor del óptimo, siendo pequeña la variación si el proceso externo es
más influente y grande dadas las limitaciones internas dependientes de la densidad (PIGLIUCCI
2005).
Finalmente, si bien las relaciones entre selección natural, performance, fisiología
y  morfología son multidireccionales, consideramos que, dado que la selección natural actúa
sobre la performance de los individuos; y los atributos morfológicos, bioquímicos y fisiológicos
determinan  y  restringen  el  rendimiento  organísmico  y  el  repertorio  comportamental  de  un
animal, es posible integrar el estudio de la morfología como proxy para entender la ocurrencia y
por ende distribución de las especies en los espacios ambientales (BOZINOVIC 2007).
2.2  MODELO  CONCEPTUAL DE  LA VARIACIÓN  MORFOLÓGICA EN  EL ESPACIO
GEOGRÁFICO.
Tradicionalmente,  los  patrones  observados  de distribución de las  especies  han
sido  explicados  mediante  variables  abióticas  que  influencian  en  su  funcionamiento  y  una
combinación de selección natural intraespecífica y competencia interespecífica (BELL 2001).
Desde esta perspectiva, las relaciones de abundancia, distribución y diversidad son consecuencia
de la  combinación de adaptaciones  que presenta cada especie  en un medio con condiciones
heterogéneas y de las diferencias adaptativas entre especies que compiten (KEINRAD 2004).  En
este contexto, pocas veces -aunque en aumento- se lleva en cuenta la morfología como variable
explicativa. 
Como  vimos,  la  morfología  responde  a  las  características  específicas  de  los
ambientes, siendo desde cierto punto de vista moldada por los mismos, dada la plasticidad que
puede  presentar.  Como  ya  mencionamos,  las  fuentes  principales  de  la  variación  de  rasgos
intraespecíficos son bien conocidos. Consisten en variabilidad genética y plasticidad fenotípica
para un sexo y una clase de edad determinados. Variabilidad genética y plasticidad fenotípica
pueden causar efectos similares en las comunidades y poblaciones ecológicas (VIOLLE et al.
2012). Teniendo en cuenta esto, cabe destacar que al estudiar las preguntas de ecología, medir
toda la variación fenotípica (es decir, la variación del atributo morfológico ipso facto) dentro de
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las poblaciones naturales parece ser una metodología suficiente y adecuada (VALLADARES et
al.  2014), independientemente de si es causada por causas genéticas o ambientales. Entonces
podemos estimar la variación de una especie dada, simplemente midiendo la distribución de los
valores del atributo en el área que se considere como local. Dicha plasticidad, y el patrón en que
la misma se dé, nos puede traer importantes informaciones para entender entonces la distribución
de una especie en un espacio geográfico. 
En este escenario, el tamaño del área de distribución que si bien no es un atributo
de una especie per se, refleja tanto las características de la misma (e.g. capacidad de dispersión,
especialización  del  hábitat)  como  los  factores  extrínsecos  que  afectan  su  distribución  (por
ejemplo,  fragmentación  del  hábitat,  restricciones  históricas  y  geográficas).  Áreas  extensas  y
variadas están asociadas con una mayor variabilidad de atributos, esto conlleva a que exista una
tendencia a especies más variables ocupar  áreas  más amplias y más diversas (GONZÁLEZ‐
SUÁREZ & REVILLA 2013; SOL & LEFEBVRE 2000), debido a que se adaptan localmente a
diferentes ambientes. De la misma manera, especies con bajo rango de distribución o que están
exclusivamente adaptadas a ambientes homogéneos, tienden a presentar variabilidad morfológica
menor (FORSMAN et  al.  2012).  Por  lo  tanto,  podemos encontrar  un patrón de variabilidad
morfológica  en  especies  con tamaños  de  áreas  de  distribución,  grado de heterogeneidad del
paisaje y regímenes de perturbación diferentes  ya que estarían expuestas a distintas presiones de
selección.  
De esta manera, y fundamentados en el hecho de que los estudios de distribución
geográfica pocas veces llevan en cuenta los atributos o características bióticas, como es el caso
de  la  variación  morfológica,  que  puede  traer  importantes  respuestas  en  cuanto  a  cómo  las
especies  pueden  responder  a  diferentes  ambientes,  proponemos  un  enfoque  simple para
incorporar la variación intraespecífica en la teoría existente que parte de una perspectiva basada
en  procesos  y  se  traduce  inmediatamente  en  proxies fáciles  de  medir  para  estos  procesos,
teniendo como objetivo principal entender la variación morfológica de las especies en el espacio
que  ocupan,  y  como  premisas  que:  (i)  no  existe  déficit  Prestoniano  (conocimiento  de  la
distribución de la abundancia de las especies), (ii) atributos deben ser mensurables, y (iii) la
variación es estructurada por procesos ecológicos.
2.2.1 Abordaje metodológico
32
Como  hemos  visto,  una  gran  variedad  de  atributos  morfológicos  pueden  ser
medidos. Dado que nuestro objetivo es entender la variación, necesitamos seleccionar el  que
posea un potencial explicativo importante. Para esto proponemos la realización de un Análisis de
Componentes Principales (PCA). El PCA es una técnica de análisis multivariada, que permite
investigaciones a partir de un gran número de datos disponibles, permitiendo la identificación de
las medidas responsables por las mayor variación en los resultados, sin pérdida significativa de
información  (BERNER 2011).  Para  encontrar  y  seleccionar  la  variable  más  importante  que
explica la variación -en este caso- entre los individuos o poblaciones, se analiza el factor loading,
el cual muestra la contribución de cada variable para cada componente obtenido en el análisis,
haciendo una correlación de Pearson entre los escores y las variables originales . Dependiendo
del  porcentaje  de  explicación  de  cada  componente  y  de  cómo  las  variables  (atributos
morfológicos) contribuyen en él, puede optarse por usar uno o más atributos morfológicos para
entender  la  variación.  Es  importante  que  los  atributos  sean  padronizados  (utilizando  una
transformación estadística  Z por  ejemplo),  ya  que  caso  contrario  las  variables  con  mayores
unidades de medida pueden dominar la ordenación. La ventaja de realizar un PCA en este caso,
es que se reduce el número de variables morfométricas que se pueden utilizar, lo que simplifica
la interpretación del análisis  ya que retira  la redundancia entre  las variables y destaca -caso
exista- la que explica en mayor proporción la variación.
Dado  que  esperamos  que  estas  variaciones  sean  en  un  primer  momento,  en
respuesta  a  diferentes  condiciones  ambientales,  i.e.  procesos  externos,  es  necesario  entender
como las  diferentes morfologías  están distribuidos en el  espacio geográfico y cuales son las
características  ambientales  de  las  áreas  de  ocurrencia  consideradas.  Para  esto  podemos
primeramente realizar un test de comparación de matrices (e.g. MANTEL) entre la similaridad
de los hábitats estudiados y la variación morfológica de las poblaciones (puede utilizarse tanto la
media del valor del atributo medido en cada población, como el valor de curtosis de la variación,
enseguida explicado). Posteriormente podemos realizar un perfil de la variación morfológica en
el  espacio  geográfico,  a  través  de  un  gráfico  tridimensional,  donde  los  ejes  horizontales
corresponden a las coordenadas geográficas y el eje vertical al valor del atributo morfológico en
cada población.  El  objetivo  de realizar  tal  gráfico  es  de de  cuño exploratorio,  de  forma de
facilitar la interpretación.
Finalmente para evaluar cuan variable es la morfología de la especie, podemos
hacer un histograma de la frecuencia de cada clase morfológica en toda la región estudiada, y
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calcular la curtosis de la curva. La curtosis es  una medida de dispersión que caracteriza  cuan
“achatada” es  la curva de la función de distribución de probabilidad  (TOLEDO & OVALLE
1985) en comparación a una curva padrón. Existen diferentes formas para calcular la misma, una
de ellas es el momento (m) de curtosis (g), el cual es calculado según Toledo & Ovalle (1985): k
= (Q1 – Q3) / 2 ( P90 – P10), donde Q1 e Q3 son el primer y tercer cuartil, y P10 e P 90 el décimo y
nonagésimo percentil. Si el valor de curtosis es k=0,263, entonces tiene el mismo achatamiento
que la distribución normal, y se caracteriza como una curva mesocúrtica. Si el valor es k < 0,263,
entonces la distribución en  es concentrada en un valor modal, presentando poca dispersión, en
este caso se dice que esta función de la distribución de la probabilidad es leptocúrtica. Si el valor
es k > 0,263 la función de distribución es más "plana" de la distribución normal, y es llamada de
platicúrtica. De esa manera cuanto mayor la variación en los datos, mayor el desvío padrón,
mayor la variación en la frecuencia de los atributos, y más achatada la función de curtosis. 
En cuanto al modelo en sí, cabe hacer una última consideración. El mismo esta
presentado de una forma general, lo que significa que dependiendo el método que se utilice para
la obtención de datos morfométricos, y los atributos que sean medidos, análisis y metodología
adicionales pueden presentarse mas adecuadas. 
2.2.2 Discusión del Modelo
En  la  figura  5  son mostrados  tres  escenarios  hipotéticos  de  un  continuo  de
posibilidades  que  representan  patrones  diferentes  de  la  distribución  de  las  variaciones
morfológicas de las especies en el espacio. En situaciones donde la especie ocupa un tamaño de
área  de  distribución  mayor  y/o  más  heterogénea  esperaríamos  encontrar  una  variabilidad
morfométrica mayor, representada por la curva platicúrtica. A medida que la variación se reduce,
la curva de curtosis tiende a ser menos achatada. Cuando la misma es leptocúrtica, podemos
interpretar que los grupos de individuos analizados presentan una variación mínima. Esto puede
relacionarse a un tamaño de área de distribución menor y/o más homogénea.  En ese sentido se
presentan dos cuestiones, si en áreas con características ambientales semejantes los individuos o
poblaciones  presentan  atributos  morfométricos  parecidos,  entonces  serían  procesos  externos
quienes esten influenciando dicho patrón, sin embargo si en áreas con características semejantes
los  atributos  morfométricos  son  diferentes,  entonces:  (i)  procesos  internos  pueden  estar
gobernando  con  mayor  intensidad,  sean  factores  dependientes  de  la  densidad  que  llevan  a
competición intra o interespecifica, que podrian presionar a que bajo diferentes regimenes de
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disponibilidad de recursos los individuos tiendan a migrar, dispersarse de forma selectiva para
otras áreas, (ii) factores históricos o perturbaciones disruptivas, que hayan aislado poblaciones,
(iii) fluctuaciones en las condiciones ambientales en escalas de tiempo pequeñas. 
Otro componente  importante  de discutir  es  la  propia  capacidad de  dispersión.
Como  colocamos  anteriormente,  en  teoría,  individuos  con  menor  valor  adaptativo  o  con
características diferentes, tenderían a migrar (ampliando el rango de variación morfológica de
una especie) por causa de los procesos internos. Los movimientos migratorios de los individuos
son esenciales en este punto para entender tales dinámicas, ya que las poblaciones más variables
morfológicamente,  se  supone  son  más  capaces  de  soportar  y  adaptarse  a  las  condiciones
ambientales cambiantes, entonces la variación en los grupos fundadores, promueve el éxito del
establecimiento en otros locales del paisaje, contribuyendo al aumento de la persistencia de la
población (FORSMAN et al. 2012), y si la población aumenta, aumenta la probabilidad con el
tiempo de cantidad de rasgos diferentes. Dependiendo todo esto entonces de la capacidad de
dispersión y de la conectividad espacial entre los ambientes.
Finalmente, cabe colocar que este modelo puede aplicarse en diferentes escalas de
análisis de la misma manera e inclusive de forma complementar. Principalmente por el hecho de
que el padrón encontrado de variación en la especie como un todo, no necesariamente se repite
en escalas menores. Por ejemplo, podemos querer entender la variación en escalas regionales, y
en vez de ver las diferencias entre poblaciones, analizar las diferencias entre subpoblaciones.
Esto es inclusive importante de manifestar, dado que eventualmente integrar estas dos escalas
ayudaría  a  evidenciar  la  importancia  del  efecto  de  procesos  externos  (actuando  en  escalas
mayores) y procesos internos en la estructuración de dicho padrón.
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Figura 5. Distribución de la variación morfológica en el espacio y curva de curtosis.  Las tres
figuras de la parte superior  (a) son representaciones hipotéticas de la variación morfológica
(gradiente de color) en el espacio (plano horizontal). Las mismas son obtenidas plotando el
valor  del  atributo  morfológico  medido  de  cada  población  (o  individuo,  dependiendo de  la
escala de análisis) en su correspondiente área (coordenadas geográficas) de ocupación. Cuanto
mas homogéneo el gradiente menos variación existe entre los puntos del plano. La variación
morfológica total en cada una de las figuras puede ser medida por la curva de curtosis (b). La
variación puede ser alta, intermediaria o baja (gráficos de izquierda a derecha), conllevando a
curvas platicúrticas, mesocúrticas o leptocúrticas respectivamente.
2.3 CONSIDERACIONES FINALES
En general,  los  estudios de variación morfológica -así  como de otros factores
bióticos-  de las poblaciones en todo el rango de una especie son escasos, conllevando a que
carezcamos de una visión global del impacto de estas diferencias (VALLADARES et al. 2014).
En un escenario de cambio climático y de constantes perturbarciones en general, métricas tales





Variaciones absolutas en la morfología también lo requieren, sin embargo estudiar la variación
tal vez sea un herramienta promisora en ese sentido, ya que es una respuesta rápida a los cambios
en las condiciones ambientales. 
En la cara del cambio,  la plasticidad puede desempeñar un papel fundamental
para que la persistencia de los individuos o poblaciones restantes (CHEVIN et al. 2010). Por lo
tanto,  la  variabilidad  de  los  padrones  de  población  es  importante  en  la  determinación de  la
distribución de especies en virtud de los nuevos climas. En concreto, algunos autores muestran
que las previsiones de reducción de área puede variar significativamente dependiendo de las
suposiciones con respecto a la variación morfológica (BOLNICK et al.  2011;  GONZÁLEZ‐
SUÁREZ & REVILLA 2013; FORSMAN et al. 2012; VALLADARES et al. 2014). 
Por  lo  tanto,  el  estudio  de  la  variación  morfológica  lato  sensu
(independientemente  de  si  es  causada  por  diferentes  estructuras  genéticas  o  por  la  propia
plasticidad de las  mismas  en un primer  momento),  en relación  a  otros  padrones  y procesos
tradicionalmente estudiados en ecología como los de abundancia y distribución, muestra ser un
fenómeno simple e interesante de abordar como discutido.
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“Hume notó para siempre que los argumentos de 
Berkeley no admiten la menor réplica y no causan la 
menor convicción. Ese dictamen es del todo verídico en 
su aplicación a la tierra; del todo falso en Tlön. Al 
principio se creyó que Tlön era un mero caos, una 
irresponsable licencia de la imaginación; ahora se sabe 
que es un cosmos y las íntimas leyes que lo rigen han sido 
formuladas, siquiera en modo provisional (...)¿Cómo no 
someterse a Tlön, a la minuciosa y vasta evidencia de un 
planeta ordenado? Inútil responder que la realidad 
también está ordenada. Quizá lo esté, pero de acuerdo a 
leyes divinas -traduzco: a leyes inhumanas- que no 
acabamos nunca de percibir. Tlön será un laberinto, pero 
es un laberinto urdido por hombres, un laberinto 
destinado a que lo descifren los hombres.”
Jorge Luis Borges en “Tlön, Uqbar, Orbis Tertius” 1940
Al final del viaje está el horizonte,
al final del viaje partiremos de nuevo,
al final del viaje comienza un camino,
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